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Uber den sympodialen Bau des Stengels von
Sicyos angulata L.

von

Prof. Dr. Franz Tondera in Stanislau.
(Mit 2 Tafeln.)

(Vorgelegt in der Sitzung am 5. Juni 1902.)

Ungeachtet der vielfachen und eingehenden Untersuchun-
gen, welche man seit Sanio’s Forschungen an dem Bau des
Stengels und besonders der bicollateralen Biindel der Cucurbi-
taceen unternommen hat, wurde eine gehorige Aufmerksamkeit
der auffallenden Anhaufung verschiedenartiger achselstdndiger
Organe und deren Bedeutung nicht gewidmet. Kaum findet
man die Erwahnung, dass die scheinbar achselstandigen Seiten-
sprosse nicht in der Mediane des Tragblattes stehen, sondern
rechts oder links von seinem Insertionspunkte entspringen und
eine Querreihe zwischen dem Tragblatte und der in gleicher
Hohe seitwirts stehenden Ranke bilden. Von diesen ungleich-
wertigen Organen hat man lediglich die Ranke zu deuten ver-
sucht, und zwar ist dieselbe bald als ein rankenférmig ent-
wickeltes Blatt, bald wieder als ein rankenférmig metamorpho-
sierter Seitenspross erkldrt worden.

Die anormale Aufstellung der erwidhnten Organe kann
zwar bei den untersuchten Stengeln von Cucurbita und
Cucumis als eine zuféllige angesehen werden und die seitliche
Verschiebung derselben, da es kriechende Arten sind, in der
Verdrehung des Stengels, in der seitlichen Beleuchtung und in
dem Drucke der Nachbarpflanzen ihre Erklarung finden. Beob-
achtet man dagegen eine rankende Art, wie Sicyos angulata L.,
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wo der hadufig freischwebende Stengel eine von aufien nicht
beeinflusste Lage annehmen kann, so bemerkt man bald, dass
die Seitwdrtsstellung der in einem Knoten entspringenden
Organe keinem Zufall unterliegt, sondern in jedem Knoten die-
selbe verbleibt.

Diese Beobachtung hat mich bewogen, die genannte Art
einer ndheren Untersuchung zu unterziehen. Besonders ver-
folgte ich dabei den Zweck, die Bedeutung der neben der Blatt-
achsel angehduften Organe zu erkldren und die verwickelte
Zusammensetzung des Knotens zu erforschen. Als die wahr-
scheinlich zweckmafigste Methode habe ich die Untersuchung
des Gefafiblindelverlaufes mittels der Macerationen und Quer-
schnitte gewéhlt.

FEinige Erwahnungen tiber den Gefafiblindelverlauf findet
man in den Untersuchungen von Sanio;! genauere Angaben
Angaben fiihrt Bernhardi in seiner Arbeit an.? De Bary?
nimmt die Anordnung der Gefafiblindel in dem Stengel der
rankenden Cucurbitaceen in zwei Ringe an, in welchen die
Anzahl der Gefafibiindel den Kanten des Stengels entspricht.
Eine eingehende Arbeit {iber den Gefafibindelverlauf bei
Cucurbita maxima hat Dutailly an der Sitzung vom 1. Sep-
tember 1879 der Association francaise pour l'avancement des
sciences in Montpellier vorgelegt.t Dutailly will in seiner
Dissertation gegeniiber der vorher von Warming veroffent-
lichten Ansicht, nach welcher die Ranke der Cucurbitaceen ein
metamorphosiertes Blatt ist, nachgewiesen haben, dass die
Ranke der Cucurbita maxima einen rankenfdérmig metamor-
phosierten Spross darstellt. Ob diese Ansicht stichhaltig ist, will
ich einstweilen dahingestellt sein lassen; ein grofies Verdienst
Dutailly’s bleibt es, mittels der Macerationen den Verlauf der
Gefiafibiindel sowie ihren Zusammenhang mit den Achsel-
organen bei Cucurbita maxima nachgewiesen zu haben.

1 Sanio, Botanische Zeitung, J. 1864, S. 227.

2 Bernhardi, Beobachtungen iiber Pflanzengefdfie, Erfurt, S. 20.

3 De Bary, Handbuch der physiol. Botanik, S. 259.

4 M. G. Dutailly, Recherches anatomiques et organogéniques sur les
Cucurbitacées et les Passiflorées, 1879.
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Im allgemeinen habe ich dhnliche, wenngleich in Besonder-
heiten verschiedene Verhéltnisse wiahrend meiner Unter-
suchungen bei Sicyos angulata gefunden. Was die dufieren
Achselorgane anbelangt, sind sie bei Sicyos angulata in der
Regel stark entwickelt, was bei Cucurbita nicht immer der Fall
ist; es lasst sich daher auch der Zusammenhang derselben mit
den GefaBblindeln genauer beobachten, ein Umstand, welcher
den Wert der Achselorgane genau zu deuten gestattet.

Bereits an der keimenden Pflanze von Sicyos angulata
bemerkt man, dass im Cotyledonarknoten die eine Seite der
Spalte, welche die zwei Cotyledonen bilden, ein Blatt, die andere
Seite der Stengel einnimmt, in der Mitte dagegen eine unent-
wickelte Knospe bleibt.

Beobachtet man einen voéllig erwachsenen Spross, so fallt
sofort auf, dass in jedem Knoten der Stengel von der Richtung
des unteren Internodiums, von der Seite der Achselorgane
betrachtet, nach hinten abweicht derart, dass das obere
Internodium mit dem unteren einen stumpfen Winkel, nicht
eine gerade Linie bildet. .An einem vollstdindig entwickelten
Knoten findet man auch, dass die achselstdndigen Seitenorgane
niemals liber die Insertionsstelle des Tragblattes, d. h. in der
Mediane desselben stehen, sondern eine Querreihe zwischen
dem Blatte und der in gleicher Hohe seitwirts entspringenden
Ranke darstellen, also nicht in der Blattachsel gelegen sind.

Die Blattstellung entspricht dem Werte 2/,. Dabei ist die
Grundspirale an den Sprossen nichstfolgender Ordnung gegen-
ldufig. Man findet demnach an einem Hauptsprosse links-
stindige Blatter mit linkswendiger Blattspirale, an seinem
Nebensprosse rechtsstidndige Bldtter mit rechtswendiger Blatt-
spirale.

Betrachtet man nun die Achselorgane eines Knotens mit
linksstidndigem Blatte, so findet man (siehe die Tafel I, Fig. 1)
rechts vom Tragblatte den mannlichen Bliitenstand, nachher
ein wenig tiefer den weiblichen Bliitenstand. Rechts von dem-
selben entspringt der beblétterte vegetative Spross, welcher die
Verzweigung des Stengels bedingt; endlich schliefit die Reihe
eine handférmig verzweigte Ranke,
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Uber den anatomischen Bau des Stengels ist folgendes
anzuftihren.

Der fiinfkantige Stengel besitzt unter der Epidermis an
den Kanten fiinf méchtige Collenchymbiindel (Taf. I, Fig. 2).
An das Collenchym (¢) und in den Furchen an die Epidermis
grenzt eine Schichte von in zwei Reihen geordneten Zellen (d),
welche kein Chlorophyll, sondern zahlreiche Stirkekorner ent-
halten. Diese stdrkefiihrende Scheide, die am ganzen Umfange
des Stengels einen geschlossenen Ring bildet, umfasst einen
3 bis 4 Zellen dicken Sklerenchymring (e). Die prosenchymati-
schen Zellen dieses Ringes besitzen vollstdndig verholzte Mem-
branen, welche unter Einwirkung von Chlorzinkjod tiefbraune
Farbung annehmen.

An den Sklerenchymring grenzt ein engmaschiges, nach
innen immer grofiere Zellen bildendes Rindenparenchym,
welches die Siebtheile der dufleren Biindel umfasst und ohne
Abgrenzung in das Markparenchym {ibergeht. Der Raum
zwischen den drei Blindeln des inneren Biindelkreises ist
gewoOhnlich ganz hohl, indem infolge des langsamen Wachs-
thums die Markzellen auseinandergerissen werden und dadurch
einer lysigenen Lufthohle den Ursprung geben.

Die einzelnen Biindel, welche in zwei Biindelkreise ein-
gereiht sind, kennzeichnen sich durch ihren eigenartigen ana-
tomischen Bau. Die drei starken Biindel des inneren Ringes
(Taf. I, Fig. 2) sind wegen ihres ungleich bicollateraien Baues
sehr auffallend. Die zwei Siebtheile, welche den in der Mitte
gelegenen Gefiafitheil von innen und von aufien begleiten,
besitzen eine beinahe gleich starke Entwickelung mit dem
Unterschiede, dass das Aufiere Siebbiindel durch eine Cambium-
schichte vom Gefdfbiindel getrennt ist, daher mit demselben
ein offenes Biindel ausmacht; wogegen das innere Siebbiindel
sich ohne Vermittelung des Cambiums an den Gefafitheil
ansetzt.

Der Gefdfitheil des bicollaterialen Blindels umfasst einige
englumige Ring- und Spiralgefifie und 5 bis 6 weitlumige, mit
engquermaschiger Netzfaserverdickung versehene Gefdfle, die
miteinander 1nittels verholzter Parenchymzellen verbunden
sind.
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Die Biindel des dufieren Biindelkreises — sieben an Zahl
— sind auch vorwiegend bicollaterale Biindel, sie weisen aber
in ihrem Detailbau einige Unterschiede auf. In den Biindeln
a, V', b", die alle Blattspuren sind, findet man zwischen dem
aufleren Siebtheil und dem Geféfitheile eine Spur von Cambium-
schichte; der innere Siebtheil besitzt dieselbe nicht, sondern
legt sich unmittelbar an den Gefdfitheil an. Der Bau dieser drei
Biindel entspricht daher im allgemeinen dem Baue der Biindel
des inneren Ringes. Die Gefafie sind aber kleiner und die Sieb-
rohrenbiindel umfassen nur wenige Siebrohren.

Die Bindel a, & bilden die Fortsetzung der eben be-
schriebenen Blattspuren in unteren Internodien und unter-
scheiden sich von denselben durch ihre schwach und einseitig
entwickelte Cambiumschichte.

Den einfachsten Biindelbau findet man in den Biindeln
z, 2. Diese Biindel bestehen nur aus einem Siebtheile, ohne
Gefaftheil;! sie gehoren dem inneren Biindelkreise an (ent-
sprechen den Furchen des Stengels), steigen durch zwei Inter-
nodien auf, um schlieilich in den markstdndigen Biindel 2” zu
verschwinden.

Der Verlauf der markstadndigen Biindel und der Blattspuren
sowie ihre Anastomosierung in den Knoten bieten viele inter-
essante Einzelheiten dar. Ich will daher zuerst den Verlauf
einzelner Biindel gesondert darstellen, um nachherdas Gesammt-
bild derselben zu erkldren. (Siehe Taf. II, Fig. 1 und 2.)

Die Gesammtzahl der am Querschnitte des flinfkantigen
Stengels von Sicyos angulata angetroffenen Biindel betrdgt in
der Regel 10, welche zwei Biindelkreise bilden. Der innere
Kreis besteht aus drei starken, markstdndigen Biindeln, die in
ungleichen Abstdnden vertheilt sind. Die markstdndigen Biindel
1 und 2 stehen sehr nahe nebeneinander, das Biindel 3 steht
in der entgegengesetzten Querschnitthélfte und ist von beiden
ersteren gleich entfernt. Dem inneren Biindelkreise gehéren
auch die Siebbiindel z und 2/, welche, wie schon erwéhnt worden
ist, im drittoberen Internodium zum markstdndigen Biindel 27
sich umgestalten.

1 Dergleichen Biindel in einfacherer Form hat Sanio in den Stengeln
anderer Cucurbitaceen gefunden. Botanische Zeitung, 1864, S. 227.
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Der duBlere Biindelkreis umfasst fiinf schwache Biindel,
welche den Kanten des Stengels entsprechen und alle Blatt-
spuren sind; sie finden an den Verzweigungsstellen der mark-
standigen Blindel 1 und 2 ihre Ansatzstelle.

Die Verbindung der Biindel untereinander weicht in den
untersten Knoten des Stengels vielfach ab von den Anastomosen,
welche sich in den hdheren Knoten mit der grofiten Genauigkeit
wiederholen. Der Kiirze der Darstellung wegen sehe ich von
den unteren Knoten ab und gehe zur Erorterung des Verlaufes
und der Anastomosen der einzelnen Biindel in den hdheren
Stengeltheilen tiber.

Die drei grofien markstdndigen Biindel anastomosieren
miteinander derart, dass die einander néher stehenden Biindel
1 und 2 im Knoten zuerst nach auswdrts abbiegen und jedes
derselben sich in zwei, beinahe gleich starke Hauptver-
zweigungen m, n, m' ' gabelt. Die aufsteigenden Aste #, #/
nahern sich bogenartig und verschmelzen miteinander zu einem
starken Biindel 3/, welches im nichstoberen Internodium dem
markstdndigen Biindel 3 entspricht. Die Seitenverzweigungen
m,m', welche horizontal und parallel zum Umfange desStengels
verlaufen, verstirken das Biindel 3. Dieses Biindel ist das
starkste im nédchsten Internodium (1’) und entspricht dem
Biindel 1 des unteren Internodiums. Es sind daher aus den
Verzweigungen 1, w/, n n’, zwei neue markstindige Biindel
17 und 3’ entstanden.

An der Verlingerung des Siebbiindels 2/, welches an den
horizontalen Zweig ' des Biindels 1 sich ansetzt und einen
grofien Theil desselben mitnimmt, entsteht im oberen Inter-
nodium das dritte markstdndige Biindel 2’.

Aufler diesen Hauptverzweigungen trennen sich von den
Biindeln 1 und 2 in den Punkten x und y Blindelstimme, welche
nach auswarts abbiegen und in den Seitenorganen verschwin-
den. Der Stamm » nimmt sogar den grofiten Theil des Blindels 1
ein, so dass die Verzweigungen m’ und #’ bedeutend schwécher
erscheinen, als die aus dem kleineren Blindel 2 entstandenen
analogen Verzweigungen 2, #. Der Stamm x gabelt sich wieder
in drei Biindel #/, 2", #”. Aus dem Theile 2/ entsteht die Ranke,
das Biindel #” liefert den vegetativen Spross, der Theil 4 den
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weiblichen Blitenstand. Die Abzweigung y des Blindels 2 ist
einfach und verschwindet in der Basis des méannlichen Bliten-
standes.

Die rindenstidndigen Blattspuren 2/, @/, " anastomosieren
vor dem Eintritte in das Blatt vermittels eines horizontalen
Biindelbogens. Aus diesem Querbogen treten in das Blatt drei
Bindel ein; sie entspringen aber nicht in der Mitte des Bogens,
sondern seitwirts am rechten Theile desselben. Sie vereinigen
sich nachher netzartig miteinander, um spéter in den Blattstiel
zu verschwinden. )

Verfolgt man den Verlauf der einzelnen Gefafibiindel in
den nachfolgenden Internodien, so bemerkt man, dass die mark-
stindigen Biindel sich in den Knoten mit den rindenstdndigen
Blattspuren vereinigen, d. h. dass die Blattspuren nach dem
Verlaufe von zwei oder drei Internodien sich an die Ver-
zweigungen der markstdndigen Biindel in den Knoten ansetzen.

Die Ubersicht der eigenartigen Queranastomosen und des
Verlaufes der Biindel wird aber erst dann klargelegt, wenn
man den Verlauf der einzelnen Blindel gesondert verfolgt. Da
die Anzahl der Biindel in jedem vollstdndig entwickelten Inter-
nodium dieselbe verbleibt, wiederholen sich die Anastomosen-
verhiltnisse in jedem Knoten; man muss dennoch wenigstens
drei Internodien in Betracht nehmen, wenn man den Anfang
und den Abschluss des Verlaufes einzelner Biindel er-
forschen will.

Bei der Untersuchung des Verlaufes der markstindigen
Biindel findet man, dass das Biindel 8’ aus der Vereinigung
der Verzweigungen derBiindel 1 und 2 entstanden ist; es steigt
durch ein Internodium auf, wird im n&chsten Knoten durch
horizontale Queranastomosen (7 und '), die es mit anderen
zwei markstdndigen Biindeln verbinden, verstdrkt und bildet
im oberen Internodium das stirkste markstdndige Biindel 17,
Dieses Biindel theilt sich im zweiten Knoten in drei Biindel-
aste, wie bei dem Blindel 1 schon oben angegeben worden ist.
Durch die horizontale Verzweigung ' anastomosiert das
Biindel 1 nicht nur mit den markstindigen Biindeln 1’ und 2/,
sondern auch mittels schwacher Verbindungen mit den rinden-
stdndigen Biindeln ¢ und &'
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Aus dieser Darstellung ersieht man, dass das markstandige
Biindel 1” nur die Verlingerung des Biindels 3’ des unteren
Internodiums ausmacht und dass das Biindel 3’ im n#chsten
Knoten keinen Seitenspross liefert, wohl aber nach dem Uber-
gange in das Biindel 17 im zweitoberen Knoten.

Es existieren daher in jedem Internodium nur zwei Biindel,
die Seitenorgane liefern, es sind dies die Biindel 1 und 2.

DerVerlauf des Biindels 2/, inwieferne es als bicollaterales,
markstdndiges Bilindel auftritt, ist kurz und einfach. Dieses
Biindel hat seinen Ursprung auf der Queranastomose #z' an der
Stelle, wo das Siebbiindel 2/ diese Anastomose beriihrt; es steigt
durch ein Internodium auf, theilt sich im nichsten Knoten in
drei Aste, deren kleinster ¥ in den minnlichen Bliitenstand aus-
l1auft. Die obere Verzweigung geht in das Biindel 3”7 iiber, der
horizontale Ast m dagegen bildet die Queranastomose und
verstirkt das Biindel 17

Nimmt man aber auch das Siebréhrenbiindel z und 2/ in
Betracht, an dessen Verlangerung das Biindel 2’ entsteht, so
muss man zu seiner Ursprungsstelle noch um zwei Internodien
tiefer hinabsteigen. Das Siebbiindel z entsteht als ein schwaches
Biindel an der Stelle, wo das Biindel 1 sich in die Aste 7’ und
u' verzweigt.

Die rindenstdndigen Bilindel @ und & sind Blattspuren,
welche sich zu beiden Seiten an das unten verzweigte mark-
standige Biindel 3’ ansetzen. Die scheinbaren drei Blattspuren
v, al, b eines jeden Blattes reducieren sich auf zwei Blattspuren
a', b wenn man erwigt, dass die Blattspur ¥ dem hdheren
Blatte als 0" angehdrt und nur durch eine Queranastomose mit
&' sich verbindet.

Nach der Darlegung des Verlaufes der markstdndigen
Biindel sowie der Blattspuren und ihrer Beziehung zu den
auBleren Organen eines Knotens, will ich die Bedeutung der
auf verschiedene Art gedeuteten Secitenorgane eines Knotens
klarzulegen versuchen.

Vor allem muss man hervorheben, dass sowohl die dufiere
Aufstellung der Seitenorgane eines Knotens als auch ihr
Ursprung von den Gefdfiblindeln beweisen, dass nicht alle
Seitenorgane achselstindig sind. Die Lage der Blattspuren a, "
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sowie die Lage des Blattes vor dem markstdandigen Biindel 2’
beweisen, dass nur der Seitenspross y, d. h. der ménnliche
Bliitenstand achselstdndig ist. In der Mediane des Tragblattes
soll daher nur der ménnliche Bliitenstand liegen, welcher aus
dem Biindel 2 entspringt, aber infolge der Seitenverschiebung
gewoOhnlich auch nicht in die Mediane des Tragblattes fallt. Die
anderen Seitenorgane #/, ¥, ¥ besitzen einen anderen Ut-
sprung, sie entspringen am Biindel 1, welchem kein Blatt ent-
spricht.

Der Haupttheil des Biindels 2/ geht mittels der Ver-
zweigungen m und # in das obere Internodium des Stengels
iiber, indem diese Aste das Biindel 1” und 38” verstirken. Die
Biindel des folgenden Internodiums des Stengels sind daher
vorwiegend aus dem Biindel 2/ entstanden. Indem aber das
Biindel 2/ dem Seitensprosse seiner Lage gemifi angehort, so
ist das folgende Internodium des Stengels auch ein Seiten-
spross. Der Haupispross entsteht aus dem stdrksten mark-
stindigen Biindel 1’; dieses Biindel wird vornehmlich fiir die
Bildung der Organe #/, 27, ¥/, d. h. fiir die verzweigte Ranke,
den vegetativen Spross und den weiblichen Bliithenstand ver-
wendet. Ein schwacher Theil desselben anastomosiert mit den
Biindeln 2/ und 3”.

Der Hauptspross findet in den angefiihrten Seitenorganen
eines Knotens seinen Abschluss, er geht also in das folgende
Internodium nicht tiber; der Achselspross dagegen bildet den
Hauptspross des folgenden Internodiums des Stengels. Der
Stengel von Sicyos angulata L. besitzt daher einen sympodialen
Bau: in jedem Knoten gabelt sich der Hauptspross in
drei Seitenorgane, unter welchen der vegetative Spross ge-
wohnlich verkiimmert, oder wenigstens schwach entwickelt
ist, das erste Blatt desselben dagegen in die verzweigte Ranke
umgestaltet wird; der Achselspross {ibernimmt dabei die Rolle
des Hauptsprosses und bildet das nichstfolgende Internodium
des Stengels.

Daraus erklart sich die Anhdufung der Seitenorgane in
einem Knoten sowie die Erscheinung, dass die einzelnen Inter-
nodien nicht eine gerade Linie bilden, sondern in jedem Knoten
von der urspriinglichen Richtung abweichen.
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Beinahe dieselben Verhiltnisse hat Dutailly im Stengel
von Cucurbita maxima gefunden. Der Unterschied besteht nur
darin, dass die Biindel z und 2/ stirker entwickelt sind und den
drei Biindeln des inneren Ringes an Grofie gleichkommen. Man
kann daher mit grofler Wahrscheinlichkeit annehmen, dass auch
der Stengel der Art Cucurbita ein Sympodium bildet.

Erklarung der Tafeln.

Tafel I.

Fig. 1. Stengel von Sicyos anmgulata L. mit seinen scheinbar achselstindigen
Seitenorganen.

Fig. 2. Querschnitt des Stengels, zehnfache Vergroflerung.

Tafel II.

Fig. 1. Biindelverlauf im macerierten Stengel.
Fig. 2. Dasselbe Biindelsystem aufgeschnitten und in einer Fliche dargestelit.



